















































第 1 章 序説 
 
















第 5 章 総括 
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していることがわかっている。4 つの経路のうち、光周性依存的経路は GIGANTIA (GI) 
-CONSTANS (CO)-FLOWERING LOCUS T (FT) という遺伝子によって構成され、日長時間と概
日時計の制御を受けて花成を誘導していることがわかっている。概日時計によって発現を制御
されている花成関連遺伝子 GI は日中にピークを刻む遺伝子発現リズムを持つ。その下流に位
置する CO も同様に日中から夕方にかけて高発現する概日リズムを刻んでいる。CO は光依存
的に安定性が制御されており、長日条件では夕方の光入力によって高度に蓄積した CO が FT
の発現を誘導する。FT は花成ホルモンの正体とされ、FT の発現が誘導されるとシロイヌナズ
ナは花成が開始される（Corbesier et al. 2007）。花成誘導経路 GI-CO-FT は植物に普遍的に存在
しており、イネにおいては GIGANTIA (GI)-Heading date (Hd1)-Heading data 3a (Hd3a)がその役
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割を担っている（Yano et al. 2000, Tamaki et al. 2007, Izawa et al. 2011）。イネには FT のホモログ
が 2 つ存在し、Hd3a と RICE FLOWERING LOCUS T1 (RFT1)が短日条件下での開花誘導と長日
条件下での開花誘導をそれぞれ分担している（Komiya et al. 2008, 2009）。一方で、イネ特異的
な花成誘導因子として Early heading date 1 (Ehd1)が Hd1 とは独立的に Hd3a や RFT1 の発現を













短日条件下ではシロイヌナズナの CO と同様に Hd3a の発現を誘導するが、長日条件では逆に
Hd3a の発現を抑制することで感光性に貢献している。さらにその後、新たなイネ感光性遺伝
子として Grain number, plant height, and heading date7 (Ghd7) が単離された (Xue et al. 2008)。
  3 
Ghd7 はシロイヌナズナなどの双子葉植物にはオルソログの存在しない遺伝子で、CCT (CO, 
CO-LIKE, and TIMING OF CAB1)ドメインを持つタンパク質をコードする。Ghd7 は長日条件に
おいてのみ発現し、Ehd1 の発現を抑制している。以上のように、イネの感光性は 2 つのイネ















が単離された例がある（井上 2008, Xu 2014）。そのため、未知の花成関連遺伝子座上に新規遺
伝子を持つ突然変異系統を簡便かつ高精度に予測する手法を確立する必要がある。また、別の













光応答性を示す系統 HS112 を見出した。第 3 章では、HS112 の原因遺伝子である Se14 を単離
するとともに、発現解析や ChIP アッセイによって Se14 が花成誘導経路上で果たす役割につい
て検証した。その結果、Se14 はヒストン修飾によって Hd1 や Ghd7 と独立に感光性を制御して
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感光性遺伝子として Se13 を単離してきた（Yuan et al. 2009, Saito et al. 2011）。また、近年は銀
坊主において転移活性を持つトランスポゾン mPing をマーカーとして利用する mPing sequence 
characterized amplified region（mPing SCAR marker）を活用した遺伝子マッピングによって迅速
な遺伝子単離が可能となったため、今後も更なる花成関連遺伝子の単離が期待できる（Monden 















で Hd3a の発現を抑制することで開花を遅延させる（Yano et al. 2000）。しかし、長日条件下に
おける Hd1 の Hd3a 発現抑制効果はフィトクロム由来の赤色光シグナルに依存的であり、phyB
背景下では Hd1 の Hd3a 発現制御機能は発揮されない（Yokoi et al. 2005, Ishikawa et al. 2011）。
また、Ghd7 も同様に赤色光依存的に Ehd1 の発現抑制効果を持つとともに、Ghd7 遺伝子発現も
赤色光によって誘導されている（Osugi et al. 2011）。さらに、Ghd7 の発現の赤色光応答性は時
間的に変化しており、短日条件下では夜中に、長日条件下では明け方に応答性のピークを迎え
ることも明らかとなっている（Itoh et al. 2010）。この日長による応答性の違いによって、Ghd7
は長日条件下にのみ発現が誘導されている。このような時間的に変化する光応答性は Ehd1 の
発現制御にも存在しており、Ehd1 は日長によらず明け方にピークを持つ青色光応答性を持って
いる（Itoh et al. 2010）。以上のように、イネの感光性の分子的実体は赤色光依存的な Hd1 と















2.1 材料および方法  
共試材料 
イネ品種日本晴と品種銀坊主ならびに E1 座（Ghd7 座）以外は遺伝的背景が銀坊主とほぼ等
しい HEG2 に加えて、銀坊主のガンマ線照射後代より得られた開花期突然変異系統（HS 系統、
X 系統、IM 系統、MG 系統、KG 系統）61 系統を供試した。その多くは、原因遺伝子が未同定
であるが、一部の系統に関しては原因遺伝子が同定されている（井上 2008; 表 2-1）。銀坊主
自殖後代より得られた開花期関連遺伝子突然変異系統（GP 系統）2 系統、既知開花期関連遺伝

















   2011SD 2011LD 2011BL 2011RL 2012SD 2012LD 2012BL 2012RL 
	 SLN 
 41.40  73.60  43.40  105.60  52.20  82.40  86.70  101.00  
 454 
 46.60  67.53  44.85  93.30  58.50  79.85  78.25  100.60  
X 11  45.20  80.60  51.27  104.38  68.17  85.25  85.90  104.00  
18 49.70  93.53  54.08  121.20  55.23  76.47  76.50  102.65  
31 53.33  75.05  58.67  124.05  54.80  74.67  76.60  110.82  
34 47.80  81.55  54.25  145.00  55.78  89.23  86.45  125.60  
36 53.40  74.90  55.28  102.80  65.35  81.50  86.50  107.70  
51 45.00  62.50  43.60  95.90  54.17  87.00  71.67  104.80  
61 se13 40.50  48.50  40.50  N.D.** 61.45  65.90  65.00  71.20  
66 48.25  69.40  48.05  76.08  50.90  77.10  74.40  85.50  
69 43.40  103.90  45.70  117.50  58.50  102.80  107.42  110.78  
72 41.40  94.88  45.50  127.00  52.60  98.00  98.70  112.30  
73 43.95  67.90  48.40  117.63  54.63  79.00  81.30  103.10  
76 52.17  77.22  52.60  111.10  62.20  83.43  84.70  101.50  
78 46.50  69.40  47.40  111.25  53.40  80.03  80.20  98.90  
81 48.20  80.65  46.68  149.25  56.80  92.90  97.75  109.10  
120 43.40  65.30  43.70  100.20  48.80  76.40  77.35  91.05  
124 47.90  64.60  44.80  99.40  54.10  76.70  79.60  93.50  
128 47.20  72.10  45.20  123.70  57.70  75.60  75.15  94.70  
137 46.80  90.30  46.60  N.D. 53.00  79.40  80.97  95.50  
150 57.63  59.20  56.25  65.03  68.00  68.88  69.50  80.33  
151 56.75  65.33  54.00  N.D. 65.33  67.20  70.72  77.40  
152 56.80  58.25  59.70  70.75  69.90  68.30  72.33  79.60  
155 53.43  61.90  51.10  69.04  58.70  67.30  69.70  74.30  
160 44.10  88.80  46.40  90.10  52.40  75.80  86.30  79.50  
 180  45.70  67.87  45.60  98.90  54.00  75.50  75.20  85.80  
tbX#?Bl:GS@H
ttVY!%'/6. 




   
   2011SD 2011LD 2011BL 2011RL 2012SD 2012LD 2012BL 2012RL 
HS 17 45.40  94.40  45.60  95.70  55.90  91.93  92.00  103.80  
23 49.70  68.60  47.70  119.13  59.20  80.00  78.00  124.50  
32 hd1 48.30  63.22  49.13  80.15  58.53  74.00  72.90  84.60  
43 ghd7 48.00  78.10  46.10  93.38  56.75  83.65  80.40  87.60  
45 44.60  83.50  46.13  81.67  53.70  89.33  89.40  92.30  
50 41.17  66.40  44.00  68.50  55.50  74.17  72.83  79.50  
54 44.63  86.60  47.40  88.85  54.70  92.20  90.20  103.92  
56 46.70  93.18  47.50  88.70  56.30  90.38  92.40  101.00  
63 45.70  92.50  48.30  86.15  56.00  90.00  89.00  91.60  
89 45.30  73.25  46.10  95.30  56.25  83.63  80.97  97.50  
93 45.30  75.00  47.70  95.18  53.82  84.30  82.30  98.00  
94 46.70  98.40  54.50  112.23  57.00  96.75  95.60  108.23  
105 ghd7 42.00  69.50  44.70  75.00  48.20  76.50  73.70  82.38  
110 hd1 51.30  63.90  51.70  88.40  61.40  75.50  74.33  91.38  
112 se14 46.55  65.38  45.68  106.21  54.90  75.70  74.00  120.67  
113 se17 49.30  60.90  45.70  69.70  57.50  73.80  83.60  86.38  
167 hd5 53.38  70.55  52.00  82.60  60.30  81.13  75.60  89.90  
169 ehd1 67.20  91.90  72.83  N.F.*** 74.20  97.17  98.90  N.F.  
200 46.60  69.38  49.70  95.30  55.10  80.00  77.60  96.70  
235 56.10  70.80  56.20  81.10  63.70  79.90  79.38  88.70  
239 43.00  69.90  43.00  100.55  52.10  81.97  85.40  95.70  
242 43.70  106.96  48.70  132.71  57.30  103.60  104.40  112.28  
243 37.20  85.63  40.20  99.30  50.00  82.80  84.70  93.20  
247 55.18  71.10  57.00  84.04  63.40  81.00  80.13  89.60  
251 hd1 50.10  58.60  52.37  63.10  59.90  72.63  69.00  72.10  
254 se15 55.00  71.80  56.70  83.13  62.90  78.72  79.70  87.50  
257 55.88  71.50  55.90  83.32  62.70  80.00  77.80  87.00  
263 hd1 53.18  58.00  53.83  63.55  60.97  64.40  65.90  71.60  
276 ef7 56.20  90.10  58.03  N.F.  66.40  92.50  97.57  121.77  
283 45.60  85.93  50.40  95.00  55.60  85.00  85.60  91.90  









   2011SD 2011LD 2011BL 2011RL 2012SD 2012LD 2012BL 2012RL 
IM 13 38.50  60.20  41.20  63.30  50.10  70.50  66.40  78.20  
18 39.20  98.60  44.95  97.40  55.40  95.60  89.90  102.50  
49 39.70  98.10  44.10  104.30  53.60  97.88  92.00  99.55  
227 40.90  104.80  46.30  95.75  56.70  101.10  95.10  116.18  
MG 286 48.60  65.47  47.97  82.93  58.43  79.50  85.40  85.70  
KG 17 39.95  77.13  45.15  101.95  51.40  80.30  71.70  88.00  
GP 2 hd3a 54.82  68.20  54.50  107.50  61.80  79.60  79.90  99.50  
7 osmads50 47.30  69.20  47.43  105.03  53.80  79.85  77.50  99.80  
HEG 2 ghd7 43.95  69.47  44.05  76.90  55.22  79.50  77.40  85.00  
DMG 2 ehd1 se13 74.43  81.10  72.33  95.20  84.17  88.96  93.43  97.67  
3 hd1 ehd1 79.90  88.10  77.20  118.50  84.20  83.70  83.60  105.50  
4 se13 ghd7 40.50  48.50  40.50  N.D. 54.80  53.42  54.33  65.65  
5 hd1 ghd7 50.40  58.60  50.88  68.55  62.00  65.30  62.30  78.18  
6 ehd1 ef7 N.A. 104.20  82.00  N.F. 93.00  N.F. N.F. N.F. 
7 hd1 ef7 55.93  71.80  56.30  94.50  74.40  79.05  79.20  91.25  
8 ef7 ghd7 47.65  72.63  49.15  93.33  67.80  77.37  77.77  90.90  
9 se13 ef7 59.50  88.20  63.10  98.20  71.70  88.93  91.70  97.42  
10 ehd1ghd7 72.20  103.70  64.90  130.13  75.30  94.50  98.50  108.72  
11 se14 hd1 49.03  56.30  50.70  76.50  61.50  66.30  65.40  84.30  
TMG 1 hd1 ehd1 ef7 81.58  94.38  80.00  121.42  91.20  92.50  90.50  111.50  
2 hd1 ehd1 se13 76.70  79.90  78.00  80.37  84.90  83.93  81.85  89.40  
3N hd1 ehd1 ghd7 82.00  104.30  80.25  120.30  85.70  90.25  83.33  98.00  
3E hd1 ehd1 ghd7 69.50  75.93  73.03  84.03  86.43  86.93  88.80  93.60  
 3L hd1 ehd1 ghd7 81.33  99.60  80.25  113.13  84.80  90.20  88.80  95.80  

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2012SD  (14/10) 
2011BL  (12/ 2	 /10)
2011SD  (14/10) 
2011LD  (10/14) 
2011RL  (1015
	/14)
2012BL  (10/ 4	 /10)









2011 年及び 2012 年の計 8 条件下での到穂日数を基にクラスター解析により最近接法による
系統分類を行った。各環境条件下での到穂日数は全系統の平均値と標準偏差で正規化した。そ
の後、統計ソフト R（http://www.r-project.org）を用いて各値を Z score 化し、ヒートマップを作
成するとともに最近接法による階層的クラスタリングを行った。解析をするにあたり、播種後
150 日経過しても出穂しなかった個体の到穂日数は 200 日として扱った。 
 
2.2 結果  
光環境応答性試験 
2011 年度と 2012 年度で播種日を 15 日ずらしたことによって、播種後 15 日から 45 日の平均
気温が 2011 年度で 1.9℃～9.4℃（平均 5.2℃）高くなった（図 2-2）。多くの系統が全環境条件
下で出穂したが、播種後 150 日を経過しても出穂しなかった場合は N.F.とした（表 2-1）。 
いくつかの光環境条件は到穂日数の分布に相関が認められた。2011SD と 2012SD との比較で
は、2 条件での到穂日数が極めて高い相関が見られたが（r=0.926）、全ての系統が 2012SD より
も 2011SD で出穂が早まっていた（図 2-3A）。一方、2011LD と 2012LD との比較では、高い相 
関関係にあり（r=0.873）、早生系統では 2011LD よりも 2012LD で出穂が早まる傾向も認めら
れたが、晩生系統ではその傾向が弱く、むしろ出穂が遅くなった系統もあった（図 2-3B）。
2011BL と 2011SD との間、ならびに 2012BL と 2012LD との間には到穂日数に関して高い相関 
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関係が認められた（r=0.966, r=0.926; 図 2-4A, B）。2011RL および 2012RL では多くの系統が
2011LD および 2012LD よりも出穂が遅延していたが、その傾向は日長時間の長い 2011RL の方




た結果、81 系統を 9 つのクラスターA～I に分けられた（図 2-6）。クラスターA およびクラス
ターB は全ての条件下で出穂が野生型よりも遅延した系統が含まれたが、クラスターA では
2012RL による遅延が顕著な系統が、クラスターB には長日条件での遅延が顕著な系統が分類
された。クラスターC には、Hd5 座が非機能型対立遺伝子である HS167（Xu 2014）や Hd3a 座
の第 1 エキソンに mPing が挿入した GP2（斎藤	 未発表データ）などのいくつかの既知花成関
連遺伝子の変異系統や DMG7（ghd7 ef7）や DMG8（se13 ef7）といった Ef7 座非機能型対立遺
伝子と感光性遺伝子の非機能型対立遺伝子を組み合わせた二重変異体が属する結果となった。
クラスターD は二重または三重変異系統から構成されるクラスターで、DMG9（se13 ef7）以外
は欠損型対立遺伝子の ehd1 と 3 つの感光性遺伝子 Se13、Hd1、Ghd7 いずれかの欠損型対立遺
伝子を併せ持つ系統であった。クラスターE は Ehd1 座の欠損型変異体である HS169 だけで構
成されるクラスターで、Ehd1 座の効果が出穂制御において際立っていることを示した。クラ
スターF は、全ての Hd1 の単一欠損変異体（HS32、HS110、HS251、HS263、HS313）と Ghd7
の欠損変異体（HS105 および HEG2（井上 2008））の 2 系統、さらに Hd1 とその他感光性遺伝
子の二重変異体（DMG5（hd1 ghd7）および DMG11（hd1 se14））など、非感光性系統の多くが 
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分類された。クラスターG とクラスターH はいずれも 2 系統の非感光性遺伝子で構成されてい
るが、クラスターF には赤色光によって出穂遅延する系統で構成されるのに対して、この 2 つ
のクラスターG および H では赤色光に対して出穂遅延する系統は含まれなかった。またクラス
ターH は発色団合成酵素である Se13 を欠損した X61（se13）と DMG4（se13 ghd7）で、クラ
スターI は基本栄養成長性遺伝子である Ehd1 と Ef7 の二重変異体である DMG6（ehd1 ef7）で
構成されていた。 
 
2.3 考察  
本実験によって、全 81 系統を 9 つのクラスターに分類できた。基本栄養成長性突然変異系統
はクラスターA と B に、感光性突然変異系統はクラスターF、G および H に Ehd1 座欠損突然
変異系統はクラスターD、E および I に個別に分配され、感光性や基本栄養成長性の突然変異
体とは異なる表現型を持った系統はクラスターC に分類された。また、Ehd1 座の機能欠損型対
立遺伝子を持つ系統群は独立したクラスターを形成していた。既知の花成関連遺伝子の機能喪
失型対立遺伝子を持つ系統 HS169（ehd1）、HS276（ef7）、Ehd1 および Ef7 の二重変異体である
DMG6 が含まれていた。HS276 を含む基本栄養成長突然変異系統の多くがクラスターA または
クラスターB に分類されたのに対し、HS169 と DMG6 はそれぞれが単独のクラスターを形成し
たほか、ehd1 と感光性遺伝子の多重変異体もひとつのクラスターを形成した。Ehd1 は花成ホ
ルモンの発現を誘導する花成促進因子でイネに特異的に存在する遺伝子である。Ehd1 は多く
の花成制御遺伝子によって発現を制御されることから（Xue et al. 2008, Ryu et al. 2008, 
Matsubara et al. 2008, 2011, Lee et al. 2009）、花成制御を決定づけるキー因子であると考えられて





育成した。その結果、2011 年度と 2012 年度では同じ日長条件下でも到穂日数が 2011 年度で早
まる傾向が得られた。これは、2011 年度では播種後 15 日から 45 日にかけての時期に高温にさ




系統は 4 系統あり（DMG3, DMG10, TMG1, TMG3）、その全てが Ehd および Hd1 または Ghd7
の機能が欠損している多重変異体であった。このことから、Ehd1 と感光性遺伝子がイネの温
度応答性に関与する可能性が考えられる。 




伝子多型が光応答性に与える影響よりも小さいことを示唆している。クラスターF には Hd1 と
Ghd7 の突然変異系統以外にも原因遺伝子が未知の突然変異系統が多数含まれている。これら
の原因遺伝子は Hd1 や Ghd7 と極めて近い機能を持つ遺伝子座上か、もしくは Hd1 座や Ghd7





Hd1 座と Ghd7 座に機能欠損型対立遺伝子を持つ DMG5 を短日条件と長日条件の 2 条件下での
到穂日数を比較した結果、両者でほとんど変わらないことから、通常の長日条件下では DMG5
では感光性はほぼ喪失していると考えられた（図 2-7）。しかし、16 時間日長や 24 時間日長と
いった超長日条件下において到穂日数を調査すると短日条件よりも有意に出穂が遅延するこ
とから、超長日条件下では DMG5 はまだ感光性を発揮していることがわかる（図 2-7）。この
ことから、イネの感光性には Hd1 や Ghd7 に依存しない経路が存在しており、短日条件下と長
日条件下での開花期には効果が現れないと考えられる。しかし、未知の感光性制御経路に変異
を持つ系統が本実験内に供試されていた場合、青色光や赤色光を照射した特殊な光環境条件下
で Hd1 や Ghd7 が欠損した突然変異系統とは異なる特徴的な光応答性を示す可能性がある。本
実験において通常とは異なる光応答性を示した系統は複数存在したが、その中でも特徴的な光
応答性を示したのが HS112 である。この系統は長日条件下や自然日長条件下では Hd1 や Ghd7
の突然変異系統と同様に早生化していることから、感光性突然変異系統として扱われていた
（図 2-8A, B, C）。しかし、赤色光照射条件においては野生型よりも Hd1 や Ghd7 の突然変異系
統が野生型よりもやはり光応答性が弱いのに対し、HS112 は野生型よりも強い赤色光応答性を
示した（図 2-8A, B, C）。このことから、HS112 は HS110 や HEG2 と同じく非感光性の突然変
異系統と考えられるものの、その表現型の違いから Se14 は Hd1 や Ghd7 とは異なる機能を持 
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第 3 章  
 
HS112 の原因遺伝子 Se14の単離と機能解析  
 
イネの感光性は日長の長さを認識して長日条件下では花成を抑制させる分子機構によって制
御されている。フィトクロム発色団合成酵素である Se5 や Se13 の機能を欠損したイネは感光
性を喪失することから、イネの日長の認識はフィトクロムを介した赤色光シグナルが必要であ
ることがわかっている（Izawa et al. 2000, Saito et al. 2011）。イネに特異的な花成制御経路
Ghd7-Ehd1-Hd3a/RFT1 上の Ghd7 は、長日条件下で赤色光応答的に発現するとともに、赤色光
依存的に転写後制御を受けることで Ehd1 の発現を抑制する（Osugi et al. 2011）。また、Ehd1
の発現を制御する遺伝子は Ghd7 以外にも多数存在していることがわかっている。Ehd2 はトウ
モロコシ Indeterminate1のオルソログでC2H2 Zinc fingerドメインを持つタンパク質をコードし、
Ehd1 の発現を誘導している（Matsubara et al. 2008）。また、OsMADS50 は MADS-box ドメイン




を刻む（Hayama et al. 2003）。Hd1 は長日条件下では赤色光依存的に Hd3a の発現を抑制する機
能を持つ（Yokoi et al. 2005, Ishikawa et al. 2011）。以上のように、イネの開花期制御機構では、
Hd1 を介する経路と Ghd7 を介する経路の 2 つの独立した赤色光依存的経路が感光性を制御し
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ている。 
特徴的な赤色光応答性を持つことが明らかとなった開花期突然変異系統 HS112 は、第 3 染色
体上短腕部のSe14座の単一の劣性遺伝子 se14によって早生化していることがわかっている（浅
見 2009）。本章は HS112 の感光性を詳細に検定するとともに、Se14 遺伝子座の同定と機能の
解明を行った。 
 
3.1 材料および方法  
共試材料 
銀坊主（野生型）、HS112（se14）、HS110（hd1）、X61（se13）、HEG2（ghd7）、HS169 (ehd1)、
DMG11 (hd1 se14)、DMG12 (se13 se14)、DMG13 (ghd7 se14)、DMG14 (ehd1 se14)および SL13
の計 11 系統を供試した。HS110、HS169 および X61 は HS112 と同じく銀坊主へのガンマ線照
射によって得られた出穂期突然変異系統で、それぞれ Hd1 座、Ehd1 座、Se13 座に非機能型対
立遺伝子（hd1、ehd1、se13）を持つ。HEG2 は銀坊主ゲノム背景下で Ghd7 座に非機能型対立
遺伝子 ghd7 を導入した検定系統である。DMG11 (hd1 se14)、DMG12 (se13 se14)、DMG13 (ghd7 
se14)および DMG14 (ehd1 se14)は HS110、X61、HEG2 および HS169 と HS112 の交雑後代を育
成して得た二重変異体で、それぞれ se14 とともに hd1、se13、ghd7 そして ehd1 を持っている。
SL13 は染色体断片置換系統で、日本晴遺伝子背景下で第３染色体上短腕上に存在する Se14 の
座乗候補領域がカサラス型染色体断片に置き換えられた系統である。 (Yano et al. 2002, イネゲ
ノムリソースセンター: http://www.rgrc.dna.affrc.go.jp).  
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HS112 の日長応答性試験 
HS112 (se14)、HS110 (hd1)、HEG2 (ghd7)および銀坊主 (WT) を供試した。 各系統 10 個の種
子を 2 反復に分け、水田圃場の土で一杯にした 3.6-L ポットに播種し粒状培土で覆土した。そ
の後、京都大学大学院農学研究科附属京都農場に設置された日長処理室にて自然光と人工光に
よる補光によって作られた 2 つの日長条件下、16 時間明期／8 時間暗期（16hLD；16 時間日長
条件）および 24 時間明期（24hLD；全日長条件）で栽培した。自然光の照射に加え (8:00-18:00)、






先行研究において、Se14 座は第 3 染色体上の RM14315 と MK3_6 の間の領域に座乗している
ことが明らかとなっている。Se14 座の候補領域を狭めるため HS112 と SL13 を交配して得られ
た F2 集団 96 個体を水田圃場に展開し、SSR (simple sequence repeat)マーカーと mPing SCAR マ
ーカー を利用して Se14 座のファインマッピングを行った。mPing SCAR マーカーは銀坊主な
どの一部のジャポニカ品種特異的に転移活性のあるトランスポゾン mPing の挿入多型を利用
したマーカーである（Monden et al. 2009）。候補領域をさらに狭めるために、F3 集団を翌年圃
場に展開し出穂日を調査した。候補領域内の 5 つの SSR マーカーと１つの INDEL（Insertion and 
deletion）マーカーを利用し連鎖解析を行った。出穂日は第 2 章と同様の方法で調査した。Se14
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の転写産物の cDNA 全長配列を決定するため、5'-RACE Core set と 3'-RACE Core Set（タカラバ
イオ）を添付マニュアルに従って Se14 の転写産物から逆転写によって得られた cDNA の 5’側
末端配列と 3’側末端配列を増幅し塩基配列を決定した。  
 
Se14 と Hd1、Ghd7、Se13、および Ehd1 の相互作用の解析 
HS112（se14）、HS110（hd1）、X61（se13）、HEG2（ghd7）、HS169 (ehd1)、DMG11 (hd1 se14)、
DMG12 (se13 se14)、DMG13 (ghd7 se14)、DMG14(ehd1 se14) および銀坊主（野生型）を供試し
た。以上の系統を京都大学大学院農学研究科附属京都農場（京都市、北緯 35 度 01 分）の水田
圃場で栽培した。第 2 章と同様の方法で催芽した後、2013 年 5 月 29 日に上述の混合土を満た
したプラスチック製のセルトレイで 3 週間育苗した後、本田に栽培密度 30cm✕10cm の 1 株 1
本植えで移植した。自然日長条件下で栽培し、各系統の到穂日数を調査した。京都は 5 月から
7 月までのイネの栽培時期は日長時間が限界日長（約 13.5 時間）よりも長く、長日条件で推移
するので長日条件とみなすことができる（Nishida et al. 2002）。施肥方法は、元肥のみ N 6g/m2、
P2O5 8g/m2および K2O 8g/m2とし、その他の栽培法は慣習法に従った。1 系統 12 個体 2 反復計
24 個体の到穂日数を求め、その平均値をその系統の到穂日数とした。 
 
X61 における Se14 の日周変動 
植物体を長日条件（14.5 時間明期 30℃／9.5 時間暗期 25℃；湿度 70％）に設定した人工気象
器内で 30 日間栽培した。第 2 章と同様の催芽処理をした後、X61 および銀坊主それぞれ 10 個
体を砂土で満たしたポットに播種し、水耕液として木村氏水耕液 B を与えた。播種後 14 日後
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に、10 個体のうちから生育の悪いものを 5 個体間引きした。サンプリングは播種後 30 日に明
期開始点から 4 時間のインターバルで計 7 回行い、最新展開葉 3 個体バルク/反復として 3 反復
を収集した。トータル RNA をトリゾール液中で抽出し、DNA アーゼ（RNase-free DNase I、タ
カラバイオ）によって DNAを除去した。Transcriptor first-strand cDNA synthesis kit (Roche Applied 
Science) の使用方法に従って、1µg の RNA をアンカーオリゴ[dT]18 プライマーを用いて逆転
写して cDNA を得た。ファストスタート TaqMan®プローブマスターの使用マニュアルに従い、
LightCycler 1.5 (Roche Applied Science)を用いてリアルタイムPCRによる遺伝子発現解析を行っ
た。Se14 および UBQ のプライマーセットとユニバーサルプローブは ProbeFinder version 2.45 
(Roche; https://www.roche-applied-science.com/)を元に設計した（表 3-1）。リアルタイム PCR の
各遺伝子の絶対的発現量の検出と比較のため、各遺伝子断片長を連結したプラスミドを作製し
た。遺伝子断片は cDNA を鋳型とし、リアルタイム PCR に用いたプライマーを使って増幅し、
pGEM-T Easy Vector System  (Promega Corp.)を用いた TA クローニング法によって pGEM®-T 
Easy ベクターに導入した。検量線作成のためのテンプレートとして、このベクター溶液の













 Forward primer Reverse primer 
UBQ CTCCGTGGCGGTATCATC TCTTCTTGCGGCAGTTGAC 
Ehd1 CCTCCAAGTTTGGCATACCTAC TTCATCACTGTATTTGTGTCTCCA 
Hd3a TACTACTGCAGCGTCATTTGG GGAACAGCACGAACACCAG 
RFT1 GAGCCCAAGCAACCCTAAC CGTAGCACATCACCTCTTGC 
Ghd7 GAGGGAGGCCAAGCTGAT ACCGGATTTGCTTCTCGTAG 
Hd1 ATGGAGTTGTGGGAGCAGAC CGCCTCCATTGATGAGAAAG 
Ehd2 AGGCGCACGTCAAGAACT AAGGCCCTGTGTGTCAGC 
OsMADS50 TTCGAGCTCTCCGTCCTCT TCAATTGTTTTCTGCGTACTGG 
OsMADS51 CAAGCTCTACGAGTACTCCTCCTC TGTACTTCCTTCGTTCAGGTCTC 
Se14 GCTTCCGTGCTCTCCTAATG CAGGGCTGGACGATCTATTG 
	

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Ghd7、Ehd2、OsMADS50 及び UBQ のプライマーセットとユニバーサルプローブは ProbeFinder 














Ehd1、Hd3a および RFT1 の 3 つの遺伝子座の DNA 断片の濃度を SYBR Green PCR master mix 
（Roche Applied Science）を用いて、リアルタイム PCR 法によって測定した。調査した DNA
領域の数はそれぞれの遺伝子座につき 8 領域で、その内訳は転写開始点上流 2kb から 500bp お
きのプロモーター領域上に 5 つと 5'UTR、第 1 エキソンに 2 つおよび第 1 イントロンに 1 つで
ある（表 3-2, 図 3-1）。H3 抗体で免疫沈降したサンプルを内部標準とし、各 DNA 領域の存在 
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  Forward Primer Reverse Primer 
Ehd1 I CCAAGCCGCTCTACATCATAG GACTGGGTGCGAGAATATCAG 
II GGCCGGGAATAATGTCTAGC TGCATGCATATGTGGAGGAG 
III GAACACACCGCGAATTGTAG CTGTAGCTGATCTGGCATGG 
IV GAGCCTGGTTACCAAACAGC CAGAGGCGATTTCGAGACAG 
V AAGGTCTTGCATGAGACATGG AGGCAGTACCAACCCAAGAC 
VI TCAGAAGTAAATCTTCCATGACTG ATAATAATGGATCACCGAGAGCTG 
VII TGTTCTGCACTACCCTCCAAG TCAGCTCTGTGGTTGGACTG 
VIII TCTTGCAGAATGAGCAAACC AGAACGTCAGAGAAGCTGTGC 
Hd3a I CGCCGACATAGAAAGGAAAG CTGTCTGCAATTCTGCGTTG 
II TGATCAAGCATATATTCAAAGTCAAC CCGGTCAACTAACGGAAAAG 
III TTTCCAACGTTAGCATCCAC TTTATACCATTTCCGTACCGTTAG 
IV TGATGGGAGGCTATATCAACTG GAGGAGAGATGGGATATGATCG 
V AGGAAGACGATGCAGAAAGC TCGAGCTGTGGTTGAGAGTG 
VI CTGCACCACACACAGTTCAG ACCCTACCAACCACAAGAGG 
VII AGGGACCCTCTTGTGGTTG CATTGGACACGGTCTTGGAG 
VIII TACTGCAGCGTCATTTGGTC TGTGGTGGTGAAGGATGATG 
RFT1 I CCAAGCCGCTCTACATCATAG GACTGGGTGCGAGAATATCAG 
II GGCCGGGAATAATGTCTAGC TGCATGCATATGTGGAGGAG 
III GAACACACCGCGAATTGTAG CTGTAGCTGATCTGGCATGG 
IV GAGCCTGGTTACCAAACAGC CAGAGGCGATTTCGAGACAG 
V AAGGTCTTGCATGAGACATGG AGGCAGTACCAACCCAAGAC 
VI ATTGAACGGCAGGAGATACC CAGCTAACCCACTAACTTATGAAGC 
VII GGACGATCCTCTTGTGGTTG ATTGGAGACGATCCTTGCAC 
 VIII CCTGGTACCACTGGAGCAAC AGACGAATGGTCAAATGTTGG 
	
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量を相対的に算出した。 
 





条件と 24hLD 条件では HS110 と HEG2 がそれぞれ 97.6 日・118.0 日と 114.5 日・131.0 日に出
穂したのに対し、HS112 と銀坊主は 150 日経過しても未出穂だった（図 3-2）。 
 
Se14 の染色体座乗位置の特定 
HS112 と染色体断片置換系統 SL13 を交配して得られた F2 集団 96 個体を圃場に展開し到穂
日数を調査するとともに、SSR マーカーと mPing SCAR マーカーを使い遺伝子型多型調査を行
った。その結果、Se14 の候補領域を RM14388 と MK3_6 物理的距離約 1Mb に狭めることがで
きた（図 3-3A）。さらに、翌年に F3 集団を展開し、5 つの SSR マーカーと１つの INDEL マー
カーを追加して候補領域の絞り込みを行い、46kb まで候補領域を狭めた（図 3-3B）。そこで、
この領域内の HS112 の塩基配列を野生型のものと比較したところ、唯一の多型として 23bp の
欠失が確認された。Annotation Project Database (RAP-DB) (http://rapdb.lab.nig.ac.jp)によると、こ
の欠失はシロイヌナズナの花成関連遺伝子 ELF6 と高い相同性を示す遺伝子座 Os03g0151300
内の第一エキソン上に存在しており、フレームシフトを引き起こして終止コドンを形成する 







































"" 	!  J$
  'F2:>E%)(,/-+C>E&,/-+C>E'?D$
Chr.3 
Mb 2.79 3.78 2.89 2.81 2.84 2.69 3.21 
RM14388 RM14394 
INDEL 
markerRM14395 RM14400 RM14420 MK3_6


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MPPQPPPAASASASAPDPAV PAWLRGL PRAPEYRPT ESEFADP I A F L SRV EREAAAYG I CKV I PPHPRPSRRFV FAH LNRSLV SSCDAPAPSPAAA - - - S
MG- - - - - - - - - - - - - - NV E I PNWLKAL PLAPV FRPTDT EFADP I AY I SK I EKEASAFG I CK I I PP L PKPSKKYV FYN LNKSL LKCPELV SDVD I SKVCKE
MSLQPP - - - - - - - - - - AV EPPEWLRT L PVAPEYHPT LAEFADP I AY I LR I EPEASRYG I CK I V PPL PRPPEDDT FRRLQAAFAAAASSNGDPS- - - - - - -
MG- - - - - - - - - - - - - - SV E I PNWLKGL PLAPEFRPTDT EFADP I AY I SK I EKEAAN FG I CK I I PP L PKPSKKYV F SN LNRSL LKCPD LGPDN SSLGVCN S
MG- - - - - - - - - - - - - - NV E I PNWL EGL PLAPEFRPTDT EFADP I AY I SK I EKQASKFG I CK I I PP L PKPSKKYV F SN LNRSL LKCPEWGSDD SSLGV SH S
M- - SPPPAVATGGSG- EPT V PAWLRGL PRAPEYRPT ESEFADP I A F L SRV EREAAAYG I CKV I PPY PRPSRRFV FAH LNRSLV SSSEAANPT TASG- - - S
D SS I PPSSSSPPPV SAAV FT T RHQELGNPRRGR- - - - - - - - - - PT PQV LKQVWQSGERYT LDQF ESKSRAF SKT - H LAGLHEPTALAV ESL FWKASADRP
- - - - - - - - - - - - - - DRAV FT T RQQELGQT - - VKKNKGEKGKSN SQRSGVKQVWQSGGVYT LDQF EAKSKAFYKT - QLGT VKELAPVV I EAL FWKAAL EKP
- - - - - - - - - - - - - - - - PT F PT RLQQVGL SARNRR- - - - - - - - - - - - AASRRVWESGERYT L EAFRAKAAEF EPPRHAAPPRNPTH LQL EAL FWAACASRP
SKTG- YGDGSSDGV SRAV FT T RHQELGRSQNVKKAKGT VQNPL - - SGVHKQVWQSGEVYT L EQF ESKSKSFAKS- V LGSVKDV SPLV I ESL FWKAT L EKP
LKTGGSGD SGSDGAA - AV FT T RHQELGKS- - VRKT KGAVQNPPPPASVKRQVWQSGEVYT L EQF ESKSKAFARS- V LGTAKDV SPLV I EAMFWKAAL EKP
SATAPSL - - - - - PESAAV FT T RHQELGT PRRGR- - - - - - - - - - PPPQV LKQVWQSGERYT LDQF EAKSRAF SK I - H LAGLREPT PL EV ESL FWKASADRP
I Y I EYANDV PGSGFAAPVQ- - - - - LQRKKKQK- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - RE
I Y I EYANDV PGSAFGEPEDH FRH FRQRKRRGRGFYQRKT ENNDPSGKNGEKSSP - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - EV EKAPLAST SL SSQD S- - SKQKN
F SV EYGNDMPGSGFASP - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - -
I YV EYANDV PGSAF EESKGQF - HY SHRRQRKKT YYKSRLD SSDC- - KQT EMAT T - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - V ST F SSNDD SQSSKEKS
I YV EYANDV PGSAFGESKGQH - Y I SHRRRRKRAYYN SRLD STDC- - KENKTN SV I DARND ET KGD SAESQAD I CL LRSKSPMAV ST SL SNEASQSSKEK I
I Y I EYANDV PGSGFAAPKQ- - - - - SQRHKKRR- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - RE
TAPMDEWEKSSG- WRL SN SPWNLQA I ARAPGSLT RFMPDDV PGVT SPMVY I GML F SWFAWHV EDHD LH SLN F LHTGAPKTWYAV PGDRAV EL EEV I RVHG
MD I VD EMEGTAG- WKL SN SSWNLQM I ARSPGSVT RFMPDD I PGVT SPMVY I GML F SWFAWHV EDHELH SMNY LHTGSPKTWYAV PCDYALD F EEV I RKN S
- - - - D EL PDAANATDVGET EWNMRVAPRARGSL LRAMARDVAGVT T PMLYVAMLY SWFAWHV EDHELH SLN F LH FGKAKTWYGV PRDAMLAF EET VRVHG
SDASNEVQGTAG- WKL SN SPWNLQV I ARSSGSLT RFMPDD I PGVT SPMVY I GML F SWFAWHV EDHELH SMN F LHTGSSKTWYAV PGDYAFAF EEV I RT EG
SGASDDMQGTAG- WKL SN SPWNLQV I ARSSGSLT RFMPDD I PGVT SPM I Y I GML F SWFAWHV EDHELH SLN F LHTGSSKTWYAV PGDYAFAF EEA I RSEG
SDQV EEGEKGSG- WRL SGSPWNLQA I ARAPGSLT RFMPDDV PGVT SPMVY I GML F SWFAWHV EDHELH SLN F LHTGAPKTWYAV PGDRASEL EEV I RVHG
YGGNTDR I A - - - - - - - - - - - - SLAV LGEKT T LMSPEV L I DNGV PCCRLVQ- - - - - - - - - - - Y PGEFVVT F PRAYHVGF S- - - - - - - - - HGFNCGEAAN FA
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YGGN I DH LA - A - - - LKL LGEKT T L L SPEVV I A SG I PCCRL I Q - - - - N PGEFVVT PRAYHVGF S- - - - HGFNC EAAN FG
YGGNPDRLG I CPF S SP ECFGCGLAGT SSEMA V S I - - - - GSNVHD I I QT SD SY EF FADMYCF SF I E L I VMCY L LTMF I PA L LD FH HGFNC EAAN F
T PQWLKFAKEA VRR MNY L PML SHQQL LY L AV SF I SRNPREL L SG I RT SRLRD KKEDREL LVKQEF L DM I SENEL I CSF LGKKSVDNV LWEPD L
T PQWLNVAKEA VRR AMNY L PML SHQQL LY L TMSFV SRV PRSL L PGGRSSRLRD Q EEREF LVKRAFV ED I LNENK L SV L - REPGSRLVMWDPD L
T PHWLQVAKEA I RR STNCGPMV SHYQL L E AL S RPREPKN FY SV PR SRLRDKNKNEGD I MVKEN FVGSVT ENNN L L SA DKN SC- - I I V PNAD F
T PQWLRVAKEA VRR AMNY L PML SHQQL LY L SMSF I SRV PRT L L PGVH SSRLRD QKEEREF LVKQAF I EDMLQENKL L S I GKEAT K V LWNAD L
T PQWLRVAKEA VRR TMNH L PML SHQQL LY L TMSF I SRV PRT L L PGVRSSRLRD QKEEREL LVKQAF I EDMVQENKL L S I GKEAT QVV LWNAD L
T PQWLKFAKEA VRR MNY L PML SHQQL LY L AV SF I T RT PN - V L SG I R- SRLRD KKEEREL LVKQEF L DM I SENKL LCSF EKKS I RHVV LWEPD L
L PSLTALH - PCSSCSKAPE KG DGPR I STQS SKDD SS GTACM GTQSKGL MD SKQAPEGE- - - - K LDTDDGD L - - - -
L PRH SALAL A GV GAS V SPPAVAKKEL EEGH S LQNKEKT S- - L L EE SL FMEKLN - - - - DVYY DDDGL - - - -
FV PS PVAL ESEVT VKQRFTAGPCS I SQQGAENM ADHV VDKVT E I QDMSGSLY PCET SLVGCSNRKLY ET K GQRDAAALCL ST SE I Q RG I DTARSH
L P - D SSK FQL PD LT ST TGT SMADM- - - - SN I I AEK SHY L LD EMSLY EN LT - - - - N LD LGG D - L - - -
L P - H SSKDCQL PA I A ST TGT CMADT - - - - SY I S ADKN SHY L LNEMSLY EN LT - - - - D SY FGCDD - L - - -
L PSSTALH - SCSSGSKAPE KS DGCR I ESSERGT KDN SS- DG AHM I GAQT KFMSGNSKSSGTA ASMDEVNADTDD ED L - - - -
P FD L S I SGSLT CVACG I LGY PFMA I LQPSRKAL EE I S- - - - LVD - - - KERY L SCEKE I CSNV L P
LND FQV TGT L PCVACG LGF PFMSVVQPSEKALKD L SERQG TDA - - - - QE I MT L SSEK DC- - - -
PAGG I LDQGRL PCVQCG I L SFACVA I I QPREAAVQF I MSKEC I SSSAKQGG I GASDDT NW I DQSHE I PPPG AS TDDNVKHA SL HV SDRCRELYA
PCH FQTD SGALACVGCG I LGF PFMT V I QPT KKL I ME L P - - - - DN - - HH LVQV SSPD T C- - - -
PCH FQTD SGPLVCVGCG I LGF PFMA I I QPT EKA I MEL I Q - - - - DN - - HH LVQD SSLK TA - - - -
P FD L S I SGSLT CVACG I LGY PFMA I LQPSREV L EG I S- - - - LAH - - - T SRYKMSSEKDNCSNT I P
CSPNDGSSGCPL I ANRSSSPV EN - - - - AN L SHQDVKP I RSD I SLMGKEFNGT LGKH I T SCSC SENT I H PYGD - - - - T ET PEKK I
- - - - E -
SNTDGC SALGL LASAYD SD SDD ET T EDV SKH SK ND SV Q TDPQ I L ET SASC ST VQCQKTN SH LHEEEC ARAT SLMKPV SHN SRP I QSNRDTD I
- - - - NK - -
- - - - SLH S V SRD F V SGL S AKD THQ LN - - - - K FNK- - - -
CCPTDR- - - CSFV P RPSWPAEQQCLAT P GQAN I SHQNVN S- HKDVCLRENEPNGPV PQCNN I SH SCRSENT LH SCSD - - - - - - - - - - - - - RGKSEN I
PSDC GSEL SKQSGRGDVNV PDV EGSE T I SWNTGCAFA - - - - - - - - - - - - - - - - - - - RPR I FCLQHA E I EEL LASKGGVHAL I I CHADYVKLKALA I S
- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - WKT SSRY I - - - - - - - - - - - - - - - - - - - RPR I FCL EHT I LQRL SRGGLKF LV I CHKD FQ FKAHAA I
DH F I E LGKSGTQCSGY LD LVD T T SV LK SSDT CV SAAKASMDPDV LTMLRYNKD SCRMHV FCL EHA TWTQLQQ I GGAN I ML LCHPEY PRAESA KV
- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - CWNT SSKF L - - - - - - - - - - - - - - - - - - - RPR I FCL EHAVQ I SEMLQSKGGANV L I I CH SDYQK I KAHAR
- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - CWDT SSKF L - - - - - - - - - - - - - - - - - - - RPR I FCL EHAVQ I V EMLQCKGGANV L L I CH SDYQK I KAH SR
SED SLGPEV EQT KYV I NAQAAESSDGT I NWNT YCT FA - - - - - - - - - - - - - - - - - - - RPR I FCLQHA E I EKL L GKGGVH L I I CH SD FVKLKALA I S
I AEE I E FQFDYKDVALAN SKSN LH L I N I S I DD EGY E EGTDWT SRMGLN LKH SS I RKET P - - ESQEQPPL SFWGL SKPSP I SVV SN LKWLCRKART -
VAEE KV PF SYDDV L L ESASQEEL SL I D LA I ED EEKY H SVDWT SELG I N RYCVKVRKN SP - - T KK I QHAL SLGGL F SDT SQMLD FT T I RWLQ KSRS
I AEELG I KHDW D I T FKEAT E DVKK I QLAL D EDAEPTGSDWAVKMG I N I YY SAK- QS SPLY KQ I PYN S I I YKAFGQENPD SLT - - - DYGCQKSGST
VAEE I H SAFDYNEV PLDTASPEN LT L I D LA I GEE- HD CE WT SKLG I N RNCVHARNN SP - - KQV PW I L - - GT L LYDQCLASKSLALNWQSRRSRSK
VAEE I HGV FDYNEV SLD I A SPEN LAL I D LA I N EE - HN CEDWT SKLG I N RYCVNVKN T P - - SKQV PWT LASGT L F SDKRPGSE I S LNWQSQRT RSK
VAEE I E FQFDCTD I SLAKASKSD LH L I N I S I DD EGHE DGRDWT SQMGLN LKY SA LRKEKS- - ENQEQSPL PFGGL L SCPSPV SVV PN LKWLC RART -
- - - - - - - - - - PY - - - - - KV I GYASSPDVVAT PDKVKPA T KTQ- - - - - - - - - I DT SGNAHE- - N I GSEQT LQ DCV LQESNDVADMCKRPKVNDQDGH S-
AKPSST S F PCEH L EVKADG LRDN D SQTGKKEE I I QY SRKK- - - LNP PSAEQVQ LAT LAKSKD FD T CKN F SSRSH LD A I R EMN - - - I G
KK- - - - - - - - - - - - - - - KVAGWWC KV - - WMSNQVHPL L - - - - - - - - - - - - - - - - - - - AREREEQN SSVVYGKAMFT T I SHGKVQDEAST RCN SN - - - -
- RSSCLAQT KPCDN I ERKEDQ- LYGR I DD F PAEK- - KL LQY SRRKFKS QRCF PVASM CEFQE- - KSKN L AT - - - - SGDHNNCV SKT EL E N FR I D
- RSNRLAQT KPYDRSQRKKDDPL EGRVD ST T KK- - L I QY SRRRFKSKQSCL SVASM HEFQE- - KSKNE AV L - - - - SGDH NCV LKDGFNT EN FRSD
- - - - - - - - - - PY - - - - - T V I G MR SSATAT AELKPGV - KT E - - - - - - - - - I F TNGNVCE- - DDNRHH SFRQTG- L EQPGGLQD - CDKPSCSEENGHGR
- - L I N I P I AVAEY PMMH - - QVCERPD SPT T - - - - VAV SAG- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - KPT REQCGAEST EL - - - - - VKQF
D SGRV I V SF S I N PC- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - SSSF - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - T VGHGQE - - - - - PE I T VKFGSD L - - -
- - - - - - - - - - - RT P - - - - - - - - - - - - SRRT KKGV SAEK KP- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - KNKRSTASD E MLC G GMNS V I
CSL L V SASAEM PMHPE I Q I AEV P ST RLNDAKSQP- - SN S I PDRT LM I EEVGA I EKQNMQESDVDRNN LT LRH SKM CNSSV SE I CGKEGQDCL - -
CV L S SASTAMT PTH E I Q I AEV PT TMRLHTGTA PPL SN SF PDD I LMT EKVGAV I NK I I Q LN I DGEN LT PSRYKMHHNTNV SE I CGKV SLDCPES
HCLVN I P I AVAEY PMMH - - QVREGPV SV ST CND S I CL GS D L PPHAS- - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - PV EVT RY LGC I QST EL SL PAF SVQH F
LDNG I AE - - - - - GGSMN F I S H EH L ESDNAT SVCKD EQLQV QDQLAMV C- - NNPNT ELVAGEL - - - - - - - - - - HGGAASST L ENED SCGNT SYCSDT
- DGNVTN SL S- - - - - - - - - - - - - - - - - - - MVNGD SAD LT LT S I SREQHQGH SMT SNNNGS S HVVASQT I L - - - - - - V STGDNHDGPRKL SGDYVCSD
HDQT EN SD - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - DYDKHGNGDE I EEGTNPQKYQ RKL NVT RKSSS K- - - - - - - - - RKD EKRTD SFHELYD DNGV YWLN -
- DKKCSSSLTNT TDRH I EM I RN SE I T EAV I I D SKC LT LNGEGHQ YQST CK NNV EAAL SP SLVNH ST LA - - - - - - SVVG F ESPNNNYTAEK I SSL
PDKKCSSSL NATDRNV MFGKNQNAEA I I I D S I GN LD LDDKGHQEYQSSCK NK ET F PSAD SLVNQPT VA - - - - - - SRDG SESPYNNN SAER I SNA
FND EST SV - - - - - EGS I DCV SNG- CL ESQDD I LGSRD ERLQVQQYQEKMGLR- - NNPNMKSVD SH L I EG AV SEGKHGET VAAF L ENKERCAKT SYCSNT
1
FND EST SV - - - - - EGS I DCV SNG- CL ESQDD I LGSRD ERLQVQQYQEKMGLR- - NNPNMKSVD SH L I EGLAV SEGKHGET VAAF L ENKERCAKT SYCSNT
V L - - KN SEPDTDDQPET CDRSVV LVT PKSSCD - - - - - - - - - QM I SSSDR CSLT LDCPV STDAAF SSEKL SMAHD LMGSELQAVHN SKAEVVASLTDVKG
V SV - RG I QEAV EMSDQEFGEP - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - RST VT - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - N I
- - MGSGDDAT LGN SRQQ PDPV - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - KV
I F L EKAT EE I D SL SERDK PL I DDRQ I SEHT PKEVCEVRR LYASAD LH ST VV LD SEMQH T GGKD SRKE I NQSTHV SA I T RGEYAEGLND EV I PKSV
MPV EET T E I N SKSERGE PPSDDKPNGE- - - - - VGEV P I LYAAED LHDT V I LD - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - V
ET - - K T KSA I DNRL ETHH LGTGPVKLN SSF - - - - - - - - - EM- H SADRQCSLV FGCLD SADV P STQAL SV SPV LMSD E- QQVDDAH SAVKA - - I EH LG
AKLN S I HT TQL PHES SSD F I I SEGAQSAST T I PRKNGT SMH ESN S I D I L LGV AD ESKV SS- - GKD - - EVGKASLT LMT LAGNDQSADDVTQDEVAE
ED - - - EQQSQ I - VKPTQREAV FGDHEQV EGAE- - - - - - - - AV ST - - RE - N LCSE I I LHT EH SSA VGME I PD I NT ASEN LV - - VDMTHDGEPL - - - E SSD
KSGG LQ RKSSKYK NDD L LNEE- - - - - - - - - - - - - - - - - NKLQKMNK SSS KQKNDK I RQLQEDQT EDDHMDH LVDVAVAD - - - - - - - - - E
EQCQF ENMNK I TMEPV SSY AKGEN CVT SSEL - - GGSEV LV T CPKE- D SC I QL I SDKEKE- - - - - T E I H SV SR I D EEFCSGTDT S I DD SS- S I QECSK
EQCQ I NKNR I N EEST SGYVAKGDNRSET L I - - GCSEV SV T CP K- D SCTH FT SDRENE- - - - - ME I QPVNCSDV ELCPGAQTALKD SSV S I QECSQ
NN LA I K - - - - HKSL MDV L L EDAQVASMA V PGHEGESV EAGSN SFD I L LGA AEESKAADAPGKD - - EVGKASLT L I T LASNEPS- - - V T EGRVVD
I T - - - - D PSHGFCSSD I V RS I GS NRTN I I CYARRKHK SGSEFN I N SPQSLGSFVRSPCESLRPRT RPA I V EDMT - - - - N E
I L SSSNGD EASSNGLQV LND E SM S- EV SSE- NT V I EAPN SM- - GEAKKKR I ESES TNDN - PESS I GF I RSPCEGLRSRGKRKAT CET SLKHT ET
VT - - - - LDNEDK I T EDK I D VKVKSRG QNGKRK SKHQAT - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - - DGLRAGNK- - - - - - - - - - - - - -
I EQESCVT E- N I NG I K - - - T N L SQDNREL ESCEF TAV - - - PRSN - - AGKNRKRKV - - - HT T KN - KSNCDN F I RSPCEGLRPR- AGK I AADKSGV E I NQ
I EKMVCGGE- NRNGSE- - - DH L SQENREL ESCELNTAV - - - PRSN - - AVKKRRM V E- - - T T KN - QLDCHN F I RGPCEGLRPRRAGK I AT EKSGVN I SQ
VV ETDT I LGAGKDDKQ- - - - LDQPHGFH L SD LV RC I GSSNR D I I CYVRRKHK - - - - - - - - - - RDY SCFVRSPCESLRPRSKPAVV EE- S- - - - EW
T KTAEASTANKRKKAK- V EA F - - - - - QCD I E FCDMT F ET KA LR HQ N I CTD ESCGKRF SSHKY LKRHQCVHRDERPFKCPWDGCPMT FKW
SDEEKKP I A RLK T P ACSGSRQQEV PT T THPNRCY L EGCKMT F ESKAKLQTHKRNRCTHEGCGKKFRAHKY LV LHQRVHKDERPF ECSWKGCSMT FKW
- - - - VAK - - - F PCD I EGCDMSF STQQD L L LHKRD I CPVKGCK KF FCHKY L LQHRKVH I D ERPLKCTWKGCKKAFKW
VDKEN - QVAKRARRSSEA - LV PRKNKKDDV KPH CD LDGCRMSFKT KAELQLHKRN LCPHEGCGKKF SSHKYAL LHQRVHNDDRPLKCPWKGCSMSFKW
SDKEN - PVAKRARRH SEV - V PHENKKDVVT KPHKCD LDGCHMSFMT KAELQLHKRN LCPHKGCG KF SSHRYA I I HQRVHEDKRPLKCPWKGCSMSFKW
SRTAEASFAKRGKRTQAVGSF - - - - - QCD I D LCDMAF ET RA LN HKRN I CTD ESCGKRF SSHKY LKRHQCVH SEMRPFKCPWEGCKMT FKW
LWAQT EH I RV TGERPYKCSAPDCGQSFRYV SD SRHRKKFNHY - - - - - - - - -
QWART EH LRL TGERPY I CKVDGCGL SFRFV SDY SRHRRKTMHYV - - - - - - - T
PWART EHMRV TG RPY ECQEPGCGQT FRFV SD SRHKRKTGH SSDKRRKN ST
AWART EHMRV TGEKPYHCKV EGCGL SFRFV SD SRHRRKTGHHV - - - - KPPA
AWAR I EH LRL TGEKPYQCKV EGCGL SFRYV SD F SRHRRKTGHYV - - - - KSPA
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（図 3-3C）。以上のことから、Se14 は遺伝子座に座乗していること、HS112 の持つ Se14 遺伝
子は機能喪失型対立遺伝子であることがわかった。 
さらに Os03g0151300 から転写された転写産物の配列を決定するために、5'-RACE と 3'-RACE
をそれぞれ行った。その結果得られた cDNA は Os03g0151300 を鋳型とする配列に加え、
Os03g0151300 に隣接する Os03g0151400 の配列を含む全長約 4600bp のものであった。この転
写産物がコードするタンパクは、ヒストン脱メチル化活性に関わる 2 つのドメイン Jumonji C
（JmjC）ドメインと Jumonji N（JmjN）ドメインを N 側末端に持ち、DNA 結合ドメインであ
る Zinc フィンガードメイン（ZnF）を C 側末端に持つヒストン脱メチル化酵素様タンパクであ
り、ELF6 と高い極めて高い相同性を示した（図 3-3D, 3-4）。 
 
Se14 と Hd1、Ghd7、Se13、および Ehd1 の相互作用の解析 
Se14 遺伝子座とその他の花成関連遺伝子座の関連を検証するため 4 つの二重変異系統の到穂
日数を調査した。二重変異体のうち、早生化遺伝子を 2 つ持つ DMG11 と DMG13 は、それぞ
れの単一変異体である HS112、HS110 と HS112、HEG2 よりも早生化した（図 3-5 A, B）。また、
早生化遺伝子 se14 と晩生化遺伝子 ehd1 を併せ持つ DMG14 は HS112 と HS169 の中間型を示し
た（図 3-5C）。このことから、Se14 の機能は Hd1、Ghd7 と Ehd1 とは独立の経路で働くことが
示唆される。一方、Se14 座と Se13 座とに突然変異対立遺伝子を持つ DMG12 は X61 とほぼ同
じ到穂日数を示した（図 3-5D）。この結果から、Se14 の開花期制御機能は Se13 が機能欠損し
た場合は発現しないものと考えられた。Se13 はフィトクロムモビリンシンターゼをコードし、
フィトクロムの活性化に必須の遺伝子である。よって、Se14 の花成制御機能は赤色光に依存的 
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であることが示唆された。 
 
X61 における Se14 の日周変動 
多重変異体の調査によって、Se14 による花成抑制効果は Se13 依存的であったことから、Se14
の遺伝子発現がフィトクロムからのシグナルに依存的である可能性が考えられた。そこで、X61
と銀坊主での Se14 の遺伝子発現を調査し、Se14 の遺伝子発現が Se13 の機能によって受ける影





長日条件下における HS112 の早生化の原因を探るため、HS112 と銀坊主において長日条件下
での主要花成関連遺伝子の遺伝子発現の日周変動を調査した。HS112 の銀坊主の間で各遺伝子
の発現量を比較したところ、HS112 の Ehd1 の発現は明け方頃にピークを迎えるが、野生型に
おいてはそのようなピークは見られず発現レベルは低いままであった（図 3-7 A）。また、HS112
においては RFT1 の発現レベルが日中に高まっていたが、野生型では発現レベルの上昇は見ら
れなかった（図 3-7B）。一方で、Hd3a や主要な感光性遺伝子である Hd1 や Ghd7 に関しては、
HS112 と野生型の間に発現パターンの変化は見られなかった（図 3-7D, E）。また、興味深いこ
とに、Ehd1 の発現制御因子として知られる Ehd2 や OsMADS50 の発現レベルに関しても、両者
に差は見られなかった（図 3-7F, G）。これらの結果から、Se14 の機能は直接的制御・間接的制 
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御のいずれかによって Ehd1 と RFT1 の発現を負に制御することであると示唆された。 
 
HS112 における H3K4 のメチル化状態の解析 
ヒストンのメチル化レベルはクロマチンの折りたたみ構造を決定し、近傍に座乗する遺伝子
の発現レベルを左右する。Se14 はアミノ酸配列からヒストン脱メチル化活性を持つと考えられ
るため、Ehd1 や RFT1 の転写レベルを近傍ヒストンの脱メチル化によって抑制していることが
期待される。そこで、この３つの遺伝子座の転写開始点上流 2kb 上に存在するヒストンのメチ
ル化程度を ChIP アッセイによって解析した。その結果、Ehd1 座や Hd3a 座に関しては、HS112
と野生型の間にヒストンのメチル化程度の明瞭な差異は確認されなかった（図 3-8A, B）。その
一方で、RFT1 プロモーター上の II と III の２つの領域におけるヒストン H3K4me3 レベルが、
HS112 において野生型よりも高度に蓄積していることが確認された（図 3-8C）。このことから、
Se14 は RFT1 遺伝子座上流のヒストンの脱メチル化によって RFT1 の転写量を直接的に抑制し
ていると考えられた。 
 
3.3 考察  
本実験によって、早生化突然変異系統 HS112 は感光性に関わる新規遺伝子 Se14 に変異が生
じたためであることがわかった。感光性試験によって、Se14 はイネの花成制御機構に関与はす
るものの既知の感光性遺伝子である Hd1 や Ghd7 とは異なる経路を介していると考えられた。
連鎖解析によって、Se14 は RM14394 と RM14395 の間の染色体上単腕約 46kb 内に座乗してい
ることがわかった。そこで、この領域内の DNA の配列ををフルシーケンスした結果、HS112 
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は Os03g0151300 の第 1 エキソンに 23bp の欠損を持ち、フレームシフトが生じることでタンパ
クのドメイン構造が損なわれていることがわかった。候補領域内の多型はこれ以外には存在し
なかったことから、Se14 の遺伝子座は Os03g0151300 であること、HS112 型遺伝子 se14 は Se14
座の機能欠損型対立遺伝子であると結論した。Se14 は JmjN ドメインと JmjC ドメインを N 末
端側に 4 つの ZnF ドメインを C 末端側に持つタンパクをコードしている。多重変異体を利用
した相互作用の検証や発現解析の結果から、Se14 は Hd1、Ghd7 そして Ehd1 とは独立的に花成
を制御していることが示唆されたが、Se13 に対しては依存的であることがあった。また、Se13
が欠損した突然変異体である X61 を用いた発現解析の結果から、Se14 の発現量が X61 で減少
していることが確認された。このことから、Se14 の発現は赤色光シグナルの制御を受けている
ことが示された。ChIP アッセイの結果、HS112 の RFT1 遺伝子プロモーター近傍において高レ
ベルにメチル化されたヒストン H3K4 を確認したことから、Se14 は RFT1 クロマチンのヒスト
ン H3K4 の脱メチル化に働き、長日条件において RFT1 の転写抑制することで花成を遅延させ
ていると考えられる。以上のことから、Se14 は赤色光に応答して発現が誘導され、Ehd1 と RFT1
の遺伝子発現を抑制することで花成を遅延させるが、RFT1 の発現抑制は RFT1 遺伝子座のプ
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れる JARID ファミリーに属する Atjmj4 と ELF6 は、H3K4 脱メチル化酵素として FT 遺伝子座
の近傍ヒストンを脱メチル化することで FT の発現を抑制している（Jeong et al. 2009）。また、
同じく JARID ファミリーに属する JMJ15 の過剰発現体は FLC 遺伝子座の近傍の H3K4me3 レ
ベルを下げることで、FLC の転写レベルを低下させ開花を早めていることがわかっている
（Yang et al. 2012）。以上のように、JmjC ドメインを持つタンパクの多くが、花成関連遺伝子
座の近傍ヒストンの修飾を介して花成制御に関与していることがわかっている。本実験は、イ
ネにおいて、JmjC ドメインを持つタンパクが花成ホルモンをコードする RFT1 の発現を制御し
ていることを明らかにした初めての成果となる。本実験によって、JmjC タンパクによる H3K4
の脱メチル化がイネの花成においても重要な役割を担うことが明らかとなった。 
Ehd1 と Hd3a の両遺伝子座の H3K4me3 の状態が HS112 と銀坊主で変わっていなかったこと
から、Se14 の脱メチル化活性は RFT1 の近傍ヒストンに特異的であると考えられる。パラログ
の関係である Hd3a と RFT1 はどちらもホスファチジルエタノールアミン結合タンパクをコー
ドし花成ホルモンとして機能するが、両者の機能分化は多様化していると考えられる（Chardon 
et al. 2005, Hagiwara et al. 2009）。Hd3a は短日条件に特異的に、RFT1 は長日条件に特異的に、
それぞれが役割を分担させている（Komiya et al. 2008, 2009, Tsuji et al. 2011）。さらに、RFT1
の塩基配列は Hd3a よりも品種間差が大きいことから、イネの進化の過程で RFT1 は Hd3a より
も迅速に多様化していることがわかっている（Hagiwara et al. 2009）。以上のことを踏まえ、Se14
によるヒストン修飾のターゲットの特異性が日長時間に対するイネの応答性の変化を生み、イ
ネの感光性を制御している可能性が考えられる。 
Ghd7 の発現はフィトクロムからのシグナルによって制御されているが、同時に Ghd7 のタン
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パクの持つ Ehd1 の発現を抑制する機能にも影響を与えることがわかっている（Osugi et al. 
2011）。Hd1 タンパクも Ghd7 タンパクと同じく感光性遺伝子として長日条件下において花成ホ
ルモンである Hd3a の発現を抑制するが、この Hd1 タンパクの活性もまたフィトクロムに依存
的であることがわかっている（Izawa et al. 2002, Hayama et al. 2003, Ishikawa et al. 2005）。石川
らはフィトクロム依存的な Hd1 の Hd3a 発現抑制機能が限界日長の規定に重要であることを指
摘している（Ishikawa et al. 2011）。また、伊藤らは Ehd1 や Ghd7 の光依存的な遺伝子発現が限
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al. 2008）。また、Ghd7 の機能喪失が二次枝梗数の減少を招いていたことから、Ghd7 が二次枝
梗の発生制御にも関与していることが示唆されている（Xu et al. 2014）。Ghd7 と同様に Hd1 が
稈長や収量性に関与していることが Hd1 の非機能型対立遺伝子を導入した準同質遺伝子系統
の観察によってわかっている（Zhang et al. 2012）。シロイヌナズナの花成関連遺伝子の HAP3
のオルソログである感光性遺伝子 Heading date 5 (Hd5)も Hd1 同様に多面的な機能を持ち、機能
喪失型対立遺伝子の短稈化や一穂粒数の減少効果が確認されている（Yan et al. 2011）。以上の
ように感光性遺伝子は収量形質とも直接的に関与しているため、感光性遺伝子を育種に利用す
る上で収量性の検証は不可欠である。 
Se14 の開花期以外の農業形質に及ぼす効果を検証することは、感光性変異原として Se14 をイ
ネ育種に活用する上で極めて重要となる。Se14 のホモログである ELF6 は、ブラシノステロイ
ドのシグナル伝達経路への関与を通してシロイヌナズナの葉身の形態などに影響している（Yu 
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4.1 材料および方法  
供試材料 
農業形質調査とブラシノステロイド応答性評価には HS112 および銀坊主（WT）を供試した。 
 
農業形質調査 
調査に供試した HS112 および銀坊主は 2 章と同じ条件で催芽・育苗した後、2013 年 4 月 29
日に京都大学大学院農学研究科附属京都農場の本田で栽培した。21 日間の育苗の後、植物体は
30cm✕20cm の 1 株 1 本植えで移植した。施肥条件は、元肥のみの N 6 g/m2、P2O5 8 g/m2および
K2O 8g/m2 とし、その他の栽培法は慣行法に従った。全個体の登熟を待った後、各系統の個体
を 6 個体✕2 反復を無作為に選抜し、全個体の稈長・穂数・地上部乾物重・穂長・一穂粒数・
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第 2 章 （11 ページ）と同じ方法で催芽処理を施した HS112 および銀坊主の種子を実験に供
試した。ブラシノステロイド処理区として 3 段階濃度（106 pM, 103 pM, 1 pM）のエピブラシノ
リド（フナコシ）を添加した木村氏水耕液 B、またはブラシノステロイド無添加（0 pM）の木




4.2 結果  
農業形質 
収量性に関わる穂数・一穂粒数・一次枝梗数・二次枝梗数および 1000 粒重の 5 形質と、バイ
オマスに関わる稈長・地上部乾物重・穂長・止葉葉身長の 4 形質の合計 9 形質について HS112
と銀坊主とで影響を調査した結果、バイオマスに関わる 3 つの形質、稈長・葉身長および地上
部乾物重についてHS112が野生型よりも 1％水準で有意に高い値となった（図 4-1A, 図 4-2A, B, 
C,）。また、収量性に関わる穂数と穂長の両形質でも HS112 が 1%水準で有意に高い値となった
(図 4-1B, 図 4-2H, I）。とりわけ穂数に関して HS112 は野生型の約 1.5 倍となった。一方で、一 
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穂粒数・一次枝梗数・二次枝梗数・1000 粒重の形質に関しては、両系統間に有意差は認められ














ブラシノステロイドを過剰に添加した培地において HS112 と野生型を育成し、根長・第 1 葉葉
鞘長および葉身長を測定した。その結果、0 pM と 1 pM では 3 形質いずれも HS112 と野生型
で有意差が確認されなかった一方で、103 pM と 106 pM においては逆に HS112 の方が野生型よ
りも伸長が阻害されている傾向となった（図 4-4A, B, C, 図 4-5A）。特に、106 pM においては
葉身長と根長において１％水準で有意差が確認された（図 4-5A, C, 図 4-5B）。 
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4.3 考察  
ブラシノステロイドは植物の伸長成長や暗形態形成、光形態形成、細胞分裂および細胞伸長
などに関与するステロイドホルモンのひとつである。ブラシノステロイドのシグナル伝達経路
の下流に位置する 2 つのタンパク質 BRASSINAZOLE RESISTANT 1 （ BZR1 ）と
BRI1-EMSSUPRESSOR1 （ BES1 ） /BRASSINAZOLE RESISTANT 2 (BZR2) は 、
BRASSINOSTEROID INSENSITIVE2（BIN2）によってリン酸化されると機能を抑制される（He 
et al. 2002, Li et al. 2002, Yin et al. 2002, Zhao et al. 2002）。しかし、ブラシノステロイド由来のシ
グナルが伝達されると、BIN2 の活性が失われるとともに BZR１と BES1 は Bri1 SUPPRESSOR1 
（BSU1）によって脱リン酸化され、目的遺伝子のプロモーター領域に結合して遺伝子発現を
誘導することができるようになる（Mora-Garcia et al. 2004, Yin et al. 2005, He et al. 2005）。
ELF6 は BZR1・BES1 と相互作用して、ブラシノステロイド応答遺伝子の 1 つである TCH4 の
プロモーター領域に結合し、TCH4 の近傍ヒストンの H3K9 を脱メチル化することで、TCH4
の発現を誘導していることがわかっている（Yu et al. 2007）。ELF6 が欠損した elf6 では細胞伸
長が小さくなり葉柄が短くなるなど部分的にブラシノステロイド非感受性様の表現型を示す
（Yu et al. 2007）。 
適量のブラシノステロイドを植物体に散布すると細胞分裂の活性化やバイオマスの増大を促
し収量の向上を期待できることから、農業への利用が模索されているほか、作物育種への応用
に向けた研究も進められている（Ikekawa and Zhao 1991, Khripach et al. 2000）。ブラシノステロ
イド合成経路に関わる酵素Ｃ-２２ヒドロキシラーゼをコードする Osdwarf4 を欠損したイネの
突然変異体 osdwarf4-1 は、ラミナジョイントの傾斜が垂直に近くなることで光利用効率が向上
  60 
し高収量につながった。OsBZR1 は BZR1 のイネにおけるホモログとして単離された遺伝子で、
BZR1 と同様にブラシノステロイド系のシグナル伝達に関与している（Bai et al. 2007）。OsBZR1
がターゲットとする遺伝子のひとつに DWARF AND LOW-TILLERING (DLT)が報告されている
（Tong et al. 2009）。DLT は GRAS ファミリーに属する遺伝子で、DLT の機能が欠失した変異
体 dlt はラミナジョイントの屈曲や短く太い葉身などのブラシノステロイド欠損体にしばしば
見られる表現型とともに分げつ数の減少や出穂の遅延といった形質を持つことが報告されて
いる（Tong et al. 2009）。反対に DLT を過剰発現させた系統では、長く細い葉身やラミナジョ
イントの伸張などの表現型が観察されるとともに、ブラシノステロイドに対する強感受性を持
つことが明らかとなった。また、BIN2 のオルソログであるイネ遺伝子 GSK3/SHAGGY-like kinase 
2（GSK2）の機能解析によって、GSK2 は BZR1 のリン酸化を通して DLT の発現を抑制すると
ともに DLT もリン酸化することで DLT の酵素活性を抑え、ブラシノステロイドシグナル経路
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いずれの表現型についても 103 pM まではブラシノステロイド濃度上昇に伴う植物体の生長増
進が認められたが、 106 pM まで濃度を高くすると生長遅延が確認された。HS112 と野生型間
の比較の結果、0 pM および 1 pM では HS112 に対する生長促進効果が野生型よりも強いのに
対し、103 pM では野生型の成長速度がさらに高まったのに比べて HS112 は成長速度の増大は
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Ghd7 という 2 つの感光性遺伝子による花成促進因子の発現抑制によって説明される（Izawa et 
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短日条件と長日条件のほかに赤色光や青色光を照射した光環境条件で栽培し、開花期形質によ
って系統分類を行ったところ、赤色光応答性が既知感光性遺伝子の突然変異系統とは異なる
HS112 を見出した。そこで、次に HS112 の原因遺伝子 se14 の単離と機能の解析を行った。そ
の結果、Se14 はシロイヌナズナの花成関連遺伝子 ELF6 のオルソログであり赤色光に応答して








主要な花成促進因子である Hd3a と RFT1 は花成ホルモンをコードするオルソログであるが、
Hd3a が短日条件での花成誘導に関与するのに対し RFT1 は長日条件での花成誘導に関わって
いる。花成ホルモン遺伝子の機能の分化はシロイヌナズナには見られないイネの花成制御の特
徴で、イネの短日植物化と深く関連していると考えられている。本研究で新たに同定された
Se14 は RFT1 の発現を抑制することによって開花を抑制している。Se14 は RFT1 座のプロモー
ター領域のヒストンを脱メチル化したのに対し、Hd3a 座のヒストンのメチル化状態には効果
を及ぼさなかった。このように、Se14 は Hd3a と RFT1 を区別し、RFT1 特異的にクロマチン修
飾を行うことで、Hd3a と RFT1 の機能分化に貢献していると考えられる。 
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Se14 はシロイヌナズナの花成関連遺伝子 ELF6 のオルソログであり、どちらもヒストン修飾
を介して花成ホルモン遺伝子の発現を抑制している。このことから、Se14/ELF6-RFT1/FT とい
う花成制御機経路は OsGI/GI-Hd1/CO-Hd3a/FT と同様に植物間で保存されている花成制御経路
であると考えられる。しかし、ELF6 が FT の発現を制御することで日長によらずに花成を制御
しているのに対し、Se14 は RFT1 の発現を制御することで日長依存的に花成を制御している。












る多面的な機能を裏付けた（Cui et al. 2013）。このように、ヒストン脱メチル化酵素はクロマ
チン内に分散するヒストンを非特異的に認識して遺伝子発現パターンを大規模に改変しうる
ことから、多様な効果を持つ可能性が極めて高い。Se14 のシロイヌナズナのホモログである
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ELF6 はシロイヌナズナの花成経路ではフロリゲン FT のヒストン脱メチル化によって花成を
抑制する一方で、ブラシノステロイドのシグナル伝達因子と相互作用してシグナルを下流に伝
える役割を果たすなど多面的な効果が認められている（Yu et al. 2008）。本研究においても、Se14
は開花期制御とブラシノステロイド感受性という異なる制御機構に関与していると結論した。


















既知感光性遺伝子 Hd1 および Ghd7 欠損変異体を含む 81 系統の突然変異系統を供試した。
2011 年度は 6 月 9 日に播種を行い、短日条件（2011SD）・長日条件（2011LD）・青色光照射
条件（2011BL）・赤色光照射条件（2011RL）の 4 条件で、2012 年度は 5 月 21 日に播種を行
い、短日条件（2012SD）・長日条件（2012LD）・青色光照射条件（2012BL）・赤色光照射条
件（2012RL）の 4 条件で栽培した。 
各条件下での到穂日数を正規化した値を変数としてクラスター分析を行った結果、81 系統を
9 つのクラスターに分類できた。Ghd7 や Hd1 の欠損変異系統は同じクラスターに分類された。
Hd1、Ghd7 の欠損変異系統と同様に非感光性系統でありながら別クラスターに分類された






HS112 の原因遺伝子 se14 の単離と機能の解析を行うため、マッピング集団を利用した連鎖解
析によって se14 は第 3 染色体上約 46kb 内に座乗していることを明らかにした。この領域の塩
基配列を原品種と比較したところ、HS112 は Os03g0151300 の第 1 エキソンにある 23bp の欠損
によるフレームシフトのためにタンパクのドメイン構造が喪失していた。候補領域内の DNA
多型はこれ以外には認められなかったことから、se14 は Os03g0151300 座の機能欠損型対立遺
伝子であると結論した。RACE によって Se14 の転写産物の全長配列を決定した結果、Se14 は
シロイヌナズナの花成関連遺伝子である ELF6 と高い相同性を示した。また、Se14 と既知開花
期関連遺伝子の相互作用を検証した結果、Se14 は Ghd7 や Hd1 とは独立の感光性制御系路上で
機能していることが示唆された。Se14 の花成経路における役割を検証するため遺伝子発現解析
を行ったところ、HS112 では野生型に比べ花成促進因子 Ehd1 および RFT1 の発現が有意に高
まっていた。このことから、Se14 は Ehd1 と RFT1 の発現を抑制することで花成を遅延させて
いることが明らかとなった。ELF6 はヒストン脱メチル化を介した花成関連遺伝子の発現制御
をしていることから、ChIP アッセイによって Se14 による遺伝子発現制御がヒストン脱メチル
化によるものかどうかを確認した。その結果、HS112 の RFT1 遺伝子プロモーター近傍におい
てヒストン H3K4 が高レベルにトリメチル化されていた。以上より、Se14 はヒストンの脱メチ
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